


















山田 哲也  
 目次 
第 1 章  緒言 頁 
1-1  ダイズの栽培化および作物としての特性   ・・・・・・・・・・・・・・ 1 
1-2  大豆の用途と需要   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・  7 
1-3  日本における大豆生産の課題   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・  9 
1-4  米国近代品種の多収性とその要因   ・・・・・・・・・・・・・・・・・ 13 
1-5  多収性育種の課題   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 15 
1-6  日本品種の収穫損失問題   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 18 
第 2 章  裂莢性の改善による収量の安定化に関する遺伝・育種学的研究   ・・・・ 21 
2-1  裂莢性の遺伝解析   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 21 
2-1-1  材料および方法   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 23 
2-1-2  結果   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 27 
2-1-3  考察   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 29 
2-2  難裂莢性 DNA マーカーの汎用性   ・・・・・・・・・・・・・・・・・ 38 
2-2-1  材料および方法   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 39 
2-2-2  結果   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 42 
2-2-3  考察   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 44 
2-3  難裂莢性品種の導入による収量の安定化   ・・・・・・・・・・・・・・ 51 
2-3-1  材料および方法   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 51 
2-3-2  結果   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 54 
2-3-3  考察   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 56 
第 3 章  青立ち性の改善による収量の安定化に関する遺伝・育種学的研究   ・・・ 65 
3-1  早晩性改変に伴う青立ち性およびその他の栽培特性の変化   ・・・・・・ 65 
3-1-1  材料および方法   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 67 
3-1-2  結果   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 71 
3-1-3  考察   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 73 
3-2  主力品種の青立ち性 QTL とリスク回避マーカーの開発  ・・・・・・・・ 91 
3-2-1  材料および方法   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 92 
3-2-2  結果   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 96 
3-2-3  考察   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 98 
第 4 章  総合考察    ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・110 
4-1  本研究の意義   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・110 
4-1-1 難裂莢性の特性の解明と利用   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・110 
4-1-2 青立ち性の特性の解明と対策   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・112 
4-1-3 収穫損失低減による増収効果   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・115 
4-2  ダイズ育種における DNA マーカー利用の得失と将来展望   ・・・・・・116 
摘要    ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 119 
Summary    ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 122 
謝辞   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 125 
引用文献   ・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 126 
略語 
GSD : 青立ち障害 (Green stem disorder) 
HIF : ヘテロ自殖集団 (Heterogeneous inbred family) 
LOD : 対数オッズ (Log of the odds) 
MAS : DNA マーカー利用選抜 (Marker assisted selection) 
NIL : 準同質遺伝子系統 (Near-isogenic line) 
QTL : 量的形質遺伝子座 (Quantitative trait locus) 
RHL : 残余ヘテロ接合系統 (Residual heterozygous line) 
RIL : 組換え自殖系統 (Recombinant inbred Lines) 





第 1 章 緒言 
１－１ ダイズの栽培化および作物としての特性 
作物としてのダイズ (Glycine max (L.) Merr.) の歴史は古く、日本や中国など東アジアに
広く自生しているつる性の 1 年性植物、ツルマメ（Glycine soja Sieb. et Zucc.）から栽培化さ
れたと考えられている（国分 2000）。また、ツルマメは東アジアに広く分布し、日本以外に
も中国南東部からロシア南東部にかけて遺伝資源が収集・登録されている（農業生物資源ジ
ーンバンク, https://www.gene.affrc.go.jp/maps/）。ダイズおよびツルマメとも染色体数は 2n 
= 40、ゲノムサイズは約 1.1Gbp (Schmutz et al. 2010) であり、両種は容易に交雑する（国
分 2000）。Glysince 属の近縁野生種は複数存在し（South Australian Seed Conservation 
Centre, http://saseedbank.com.au/index.php?action=opengenus&genus=Glycine）、ツルマメ
以外の近縁野生種との交配は一般にはできないが、胚培養による F1 養成と複数回の戻し交雑
により、ダイズに Glycine tomentella Hayata のゲノム断片を取り込むことに成功した事例が











た強い裂莢性は、栽培化に伴い部分的に喪失したが（Liu et al. 2007、Kuroda et al. 2013、
Funatsuki et al. 2014）、わが国の多くの品種は弱い裂莢性が残存しており、これらの品種は莢
の成熟後に圃場に放置しておくことで自然裂莢が発生する（城田ら 2001、山田ら 2017）。 
ダイズは古倍数体であり、ゲノム構造がイネに比べてやや複雑であるが、近年、ゲノム研
究の進歩に伴い、米国のダイズ品種である ’Williams 82’の全塩基配列情報(Schmutz et al. 
2010) が公開されたことで重要形質の DNA マーカー開発が容易になり、全塩基配列情報の
みならず育種および研究に活用できる幅広い情報が、インターネット上のポータルサイト
Soybase (Grant et al. 2010, https://soybase.org/) や Pytozome (Goodstein et al. 2012, 
https://phytozome.jgi.doe.gov/pz/portal.html) を通じて容易に入手することが可能である。
2018 年 11 月現在では、難裂莢性、青立ち性の他に、ダイズモザイクウイルス抵抗性 (Kato 
et al. 2016、Ma et al. 2018）、落花生モザイクウイルス抵抗性（Saruta et al. 2012）、インゲン
豆南部モザイクウイルス抵抗性（猿田ら 2009）、カドミウム蓄積性（Benitez et al. 2010、Lošák 
et al. 2015）、蒸煮大豆適性（Hirata et al. 2014、Toda et al. 2015）、ダイズシスト線虫抵抗性
（Kandoth et al. 2011、Suzuki et al. 2012、Zhao et al. 2017、Liu et al. 2017）、茎疫病抵抗性







た遺伝子型情報に基づく選抜（Marker assisted selection; MAS）が実施されている。ダイズは
古倍数体（palaeopolyploid）であり、過去に生じたゲノム重複の結果、遺伝子の約 75％が複
数のコピーを有するという、高度に重複したゲノム構造となっている (Schmutz et al. 2010)。
また、最も遺伝解析の進んだマメ科作物であることから、ゲノム解析においてはモデル作物
としての位置付けを担っている。ダイズで得られた知見や技術については、アズキ（Vigna 
angularis (Wild.) Ohwi et Ohashi）やインゲンマメ（Phaseolus vulgaris L.）における遺伝解
析および品種改良へ比較的容易に利用することが可能であると考えられる。また、マメ科の
モデル植物であるミヤコグサ（Lotus corniculatus L. var. japonicus Regel）について得られた




ニンが存在する（Tsukada et al. 1986）。β-コングリシニンのうち、α および α’サブユニッ















































国内で生産される大豆の主な用途については、平成 27 年においては豆腐（451 千 t）、味噌








現在は、アジア地域に限らず世界各地に栽培地域が拡大され、2016 年度の輸出量上位 3 か
国はブラジル（59,500 千 t）、米国（55,792 千 t）、アルゼンチン（9,000 千 t）である。日本
の生産量（240 千 t）では国内需要を満たすことはできないため、日本は大量の大豆（2016 年















国内の主力品種は、2015 年の上位 3 品種は、‘フクユタカ’（35,571ha）、‘ユキホマレ’
（14,069ha）、‘エンレイ’（11,595ha）であった。九州から東海を中心に栽培される ‘フクユタ







































国：1.1 億 t、ブラジル：0.96 億ｔ、アルゼンチン：0.58 億 t の順であり、4 位以下の国と地
域を大きく引き離している。世界最大の生産量を誇る米国のダイズが高い収量性を実現して
いる理由として、広い国土の中で大豆生産に適した土壌と気象条件を備える五大湖周辺やミ
シシッピ川流域にダイズ生産地が集中している（United States Department of Agriculture, 
https://www.nass.usda.gov/Charts_and_Maps/Crops_County/sb-pr.php）ことが多収要因の
一つであると考えられるが、実際に近年育成された米国品種を日本で栽培した場合でも、国
内の主力品種よりも高い収量性を示す事例が複数存在する（Shiraiwa et al. 2004、義平ら 2010、
白岩 2015、阿古ら 2015、Kawasaki et al. 2016、Kumagai 2018）。また、米国における多収
要因については、気象、品種および土壌環境を含む栽培技術的観点からの多面的な考察 (白
























的に説明するが、米国におけるダイズの収量性は、1920 年代には約 100kg/ha（中村 1978）
であったのが、現在では 350kg/ha を超え、特に 2000 年以降は収量性の向上率自体も増加し









を除くほぼ全ての登録品種が有限伸育性である (農林水産省, 品種登録ホームページ, 
http://www.hinshu2.maff.go.jp/)。 
近年、農林水産省委託プロ「海外遺伝資源等を活用した極多収大豆育種素材の開発」の一

























































































Fig. 1-5-1. Soybean yield of Japan and USA
























性付与等を目的とした交配母本として利用されてきた (Yamada et al. 2009、Kato et al. 2016、
農業生物資源ジーンバンク, https://www.gene.affrc.go.jp/)。難裂莢性を保有する海外品種に






現象であると考えられている (Egli and Bruening 2006、Sato et al. 2007、藤井ら 2012、白岩 
2015、中村ら 2015、山崎ら 2018)。青立ち特性の品種間差異について複数の報告 (Pierce et 
al. 1984、松本ら 1986、古屋・梅崎 1993、羽鹿 2005、望月ら 2005、Hill et al. 2006、山崎
ら 2018) があるが、未だに主力品種においても青立ちの問題は解決されていない (羽鹿 













第２章  裂莢性の改善による収量の安定化に関する遺伝・育種学的研究 





利用されてきた (Bailey et al. 1997)。一方、それ以外の地域においては依然として裂莢によ
る収量損失が存在する (Bhatnagar and Karmakar 1995、Jiang et al. 1991、Tiwari et al. 1991、
















するための DNA マーカーの開発は重要な課題であった。 
近年、裂莢性の異なる品種間の交雑に由来する組換え自殖系統 (Recombinant Inbred 
Lines; RIL) を用いた、裂莢率の量的形質遺伝子座 (Quantitative trait locus ; QTL) の解析 
(Funatsuki et al. 2006) により、裂莢性に寄与する主要な QTL 領域 qPDH1 が Sat_366 (連鎖
群 J, 第 16 染色体) の近傍に位置し、寄与率は 50％を超えることが報告された。続いて、こ
の交雑における難裂莢性の母本として用いた北海道品種 ‘ハヤヒカリ’ の難裂莢性はタイ国
品種 ‘SJ2’ に由来する (湯本ら 2000) ことが明らかとなった。しかし、この QTL 領域の情
報を難裂莢性品種開発に汎用的に利用するためには、さらに、１) 高精度の MAS を実施する
上で必要であるとされる (Langridge and Chalmers 2004) QTL 領域を挟み込む２個の DNA
マーカーを得ること、２) ‘SJ2’ に由来にする領域を判別するための DNA マーカー自体が複
数の品種群に対して多型性を示すこと、３) ‘SJ2’ に由来する難裂莢性 QTL 領域が、QTL 解
析に用いた ‘トヨムスメ／ハヤヒカリ’ に由来する RILs とは異なる遺伝背景においても難裂
莢性を発現すること、の３つの条件が必要であった。 
そこで本研究では、難裂莢性に寄与する主要な QTL 領域 qPDH1 について、１) qPDH1




種と易裂莢性品種における多型性の確認、３) 異なる交雑に由来する 4 集団を用いた、複数
の環境条件下における検証により、座上位置の絞り込みおよびその効果の検証を実施した。 
 
２－１－１  材料および方法 
1) 供試材料 
これまでに qPDH1 が検出された、‘トヨムスメ／ハヤヒカリ’ に由来する RILs (Funatsuki 
et al. 2005) を近傍マーカーの解析用に供試した。また、QTL 効果の汎用性の検証用として、
易裂莢性品種と難裂莢性品種の交配組合せとなる、4 組合せに由来する後代系統を供試した。
この分離集団の交配母本として用いた ‘タチナガハ’ および ‘サチユタカ’ は本州における易
裂莢性の主力品種であり、 ‘タチナガハ／ハヤヒカリ’ および ‘サチユタカ／ハヤヒカリ’ の
F4 世代系統群は当初、難裂莢性品種開発を目的として品種育成の中で展開されていた材料で
あり、F2 および F3 世代において、早晩性、草型、100 粒重等、育種における主要な生育特性
について選抜が加えられている。これら F4 世代系統群の中で、qPDH1 領域の遺伝子型が固
定していることが確認された系統のみを裂莢率の検定に用いた。‘キタムスメ／ハヤヒカリ’ 
および ‘十系 992／植系 32 号’ の交雑に由来する RILs については、いずれの交配母本とも北
海道品種・系統であるが、 ‘キタムスメ’ および ‘植系 32 号’ については、‘トヨムスメ’ と
は系譜的に遠縁である。 
QTL 領域近傍の DNA マーカーを用いて、Table 2-1-1 に示す 22 品種・系統のマーカー遺








‘トヨムスメ／ハヤヒカリ’ の交雑に由来し、qPDH1 領域がヘテロ型である RHL、‘HC1-
85’の後代は、qPDH1 領域近傍の単純反復配列 (Simple sequence repeat; SSR) マーカー以外
に、複数の領域に座上する SSR マーカーについても多型を示した。そこで、F8 世代の集団か
ら qPDH1 領域のみが分離し、他の染色体領域については遺伝子型が固定した 1 個体を選抜




性検定の比較として、‘HC1-85’ の後代の内、‘トヨムスメ’ 型もしくは ‘ハヤヒカリ’ 型に固




リ’ の交雑に由来する RHL 細分化系統および、‘キタムスメ／ハヤヒカリ’ の交雑に由来し、
25 
 
F4 世代個体の自殖種子をそれぞれ展開した F5 世代系統 (n = 96) の RILs は北海道農業研究
センター (北海道札幌市) において 2006 年に供試した。‘十系 992／植系 32 号’ の交雑に由
来する F2 集団については、2006 年に北海道立十勝農業試験場 (北海道河西郡芽室町) におい
て供試した。‘サチユタカ／ハヤヒカリ’ および ‘タチナガハ／ハヤヒカリ’ の交雑に由来する
F4 系統群については、農研機構作物研究所 (茨城県つくばみらい市、現：次世代作物開発研
究センター) において供試した。詳細な耕種概要については Table 2-1-2 に示す通りである。 
 
4) 裂莢性検定 
裂莢性の評価には、加熱試験による評価法が従来用いられてきた (土屋 1986、Jiang et al. 
1991、Tukamuhabwa et al. 2002、Funatsuki et al. 2006)。本研究では、土屋 (1986) の手法
に従い、60℃に余熱した通風乾燥機を用いて、3 時間加熱処理した後に、裂開した莢の割合 
(裂莢率) として評価した。RHL に由来する細分化系統群については２～10 個体から、それ
ぞれ 10～20 莢を紙封筒に入れて裂莢性検定に供試した。‘キタムスメ／ハヤヒカリ’ の交雑




5) DNA マーカー解析 
解析に用いた DNA は、RHL、RIL、F2 については若い葉から、F4 系統群および品種につい
26 
 
ては、種子から抽出した。SSR マーカーは Song et al. (2014) の報告に基づいて選択した。 
葉からの DNA 抽出およびジェノタイピングは、Funatsuki et al. (2005) の手法に基づき以下
の通り実施した。鋳型 DNA には、‘Fast DNA Kit’ (Qbiogene, Irvine, CA, USA) を用いて抽
出した DNA を用いた。PCR は、40 ng DNA、1×PCR Buffer、0.2 mM dNTP mixture 
(Pharmacia, Piscataway, NJ, USA)、0.2 μM プライマーペア、および 0.25 units HotStarTaq 
(Qiagen, Hilden, Germany) を含む、合計 10 μl の混合液で、96 well thermal cycler (GeneAmp 
PCR System 9600, Applied Biosystems, Foster City, CA, USA) を用いて行った。温度サイク
ルは、95℃・15 分間の処理の後、（92℃・30 秒、 47℃・30 秒、 68℃・30 秒）×40 サイク
ル、72℃・5 分とした。PCR 産物は両親品種間のバンドサイズの差に基づいて、3.5% (w/v) 
アガロースゲル、6% (w/v) 未変性ポリアクリルアミドゲル (Wang et al. 2003)、もしくは、
6% (w/v) 変性ポリアクリルアミドゲル (Echt et al. 1996) を用いた電気泳動により分画し、
エチジウムブロマイドもしくは、Sybr Gold (MolecularProbes, Eugene, OR, USA) により染
色を行い、泳動度の差により多型を検出した。 
種子からの DNA 抽出は、Kamiya and Kiguchi (2003) の手法に基づいて以下の通り実施し
た。種子粉末（10-30 mg）に、0.2ml の分解液 [10mM Tris-HCl (pH 7.8)、5mM EDTA、
0.5% SDS、0.5% NP-40、0.5% Tween-20]および 16μg の proteinase K を添加し、55℃20
分保温。その後、0.2 ml の フェノール/クロロホルム/イソアミルアルコール (25 : 24 : 1) を
添加して混和し、14,000rpm で 5 分間遠心。上清に等量のイソプロパノールを加えて再度






配置の分散分析を実施した。解析は SAS 統計パッケージ（SAS Institute 1996）を用い、多重
比較については Tukey-Kramer の手法を採用した。 
 
２－１－２  結果 
1) qPDH1 近傍マーカーの検証 
過去の研究では、裂莢性に関する QTL は Sat_093 と Sat_366 の中間に座上するとして報
告されている（Funatsuki et al. 2006）。本研究では、該当 QTL、qPDH1 の再現性について、
近傍領域のみが分離する RHL（Yamanaka et al. 2005）に由来する細分化系統群を用いて検証
を実施した。これら細分化系統群における qPDH1 近傍領域の４つの SSR マーカー、Satt529、
Sat_093、Sat_366、Sat_350 のグラフ遺伝子型は Fig. 2-1-1 に示す通りであり、Sat_093 と
Sat_366 に挟まれる領域が ‘トヨムスメ’ 型となる場合に有意に高い裂莢率となることが明ら
かとなり、qPDH1 の座上位置が Sat_093 と Sat_366 の中間にあることが再確認された。 
 
2) DNA マーカーの汎用性 




認されたが、Sat_366 については供試材料について ‘SJ2’ に由来する難裂莢性品種と国内の
易裂莢性品種の間で、明瞭に二分されるマーカー遺伝子型を示した。米国品種については、
‘Young’ は ‘SJ2’ と同じタイプであったが、それ以外の品種については国内の易裂莢性品種
と同じタイプであった。 
Sat_366 が裂莢性とマーカー遺伝子型の共分離を示したことから、このマーカーが qPDH1
の極近傍に座上することが予想されたため、‘キタムスメ／ハヤヒカリ’ F5 世代 RILs、‘十系
992／植系 32 号’ F2 集団、‘サチユタカ／ハヤヒカリ’ F4 系統群、および ‘タチナガハ／ハヤヒ
カリ’ F4 系統群を用いて、このマーカー遺伝子型を判定し、裂莢率との共分離を確認した。そ
の結果、いずれの集団においてもマーカー遺伝子型間で有意な裂莢率の差異が確認された












量的形質の DNA マーカー利用が遅れている原因として、QTL 領域の絞り込みが困難である
ことの他に、環境や遺伝的背景の相互作用の影響、近縁品種間の交雑に由来する分離集団で
は多型性の高い DNA マーカーを得にくいことなどの問題が存在する。 
本研究により、タイ国品種 ‘SJ2’ に由来する難裂莢性の QTL 領域が Sat_093 と Sat_366 の
間に座上し、Sat_366 のマーカー遺伝子型が裂莢性と連鎖することが再確認された(Table 2-
1-3)。さらに、 ‘SJ2’ に由来する難裂莢性が複数の遺伝背景において利用可能であることが、
複数環境間における試験によって実証された (Table 2-1-3)。 
また、RHL に由来する分離集団を用いた実験により、qPDH1 の再現性が確認された (Fig. 
2-1-1)。RHL を用いる検証法については複数の報告が存在する（Yang et al. 1995、Tuinstra 
et al. 1997、Ismail et al. 1999）。また、その有用性についても複数の報告があり、Yamanaka 
et al. (2005) の報告の通り、遺伝背景との相互作用を検討する必要が無い限り、RHL に由来









が、‘ハヤヒカリ／キタムスメ’ の RIL の中で、難裂莢性個体群の裂莢率の幅がかなり広いこ
と (Fig. 2-1-3)、また、‘サチユタカ’ や ‘タチナガハ’ の後代 F4 系統群からは、qPDH1 が易
裂莢性型であっても、‘サチユタカ’ や ‘タチナガハ’ よりも難裂莢性を示すこと (Table 2-1-
3)から、qPDH1 以外の染色体領域にも弱い難裂莢性 QTL が複数存在する可能性が示唆され
た。これら効果の弱い難裂莢性 QTL については、qPDH1 がもたらす難裂莢性の程度が過剰
な場合に裂莢性程度を緩和する素材として利用できる可能性がある。このような効果の弱い
難裂莢性の QTL を検出するためには、室温条件下で相対湿度を複数段階に調整することに
より裂莢性を評価する Romkaew and Umezaki (2006) の手法等を検討する必要がある。 
Sat_366 のマーカー遺伝子型について、‘SJ2’ と ‘Young’ が同じタイプであったこと、また、
‘Young’ と易裂莢日本品種との交雑に由来する RILs を用いた研究（Bailey et al. 1997）では、
qPDH1 の近傍領域に QTL が検出されていることから、‘Young’ についても qPDH1 領域に
難裂莢性 QTL が座上し、この難裂莢性 QTL は ‘SJ2’ と同一の由来を持つ可能性がある。一
方で、‘Harosoy’ など他の難裂莢性米国品種群については、Sat_366 のマーカー遺伝子型が日




























２－２  難裂莢性 DNA マーカーの汎用性 
QTL 領域 qPDH1 近傍の DNA マーカー、Sat_366 を用いることで、‘SJ2’ に由来する難裂
莢性品種・系統と日本国内の易裂莢性品種群を識別することが可能であったが、マーカー遺
伝子型と裂莢性が一致しない品種が存在した（Funatsuki et al. 2008）。前述の裂莢性検定では
通風乾燥機を用いて裂莢を促進したが、この加熱処理は自然条件下における裂莢を促進する
条件とはメカニズムが異なる可能性が考えられる。また、‘ハヤヒカリ’ に由来する qPDH1 領
域は国内の易裂莢性品種に対して有効な QTL であると考えられたが、DNA マーカーの高精
度化および汎用性の確認が必要であった。 
これまでに、国内では北海道において ‘SJ2’ 以外にも複数の難裂莢性遺伝資源が利用され
てきた（Tsuchiya 1987）。米国品種 ‘Clark-Dt2 (L62-1251)’ は ‘カリユタカ’ の育成に用い
られた（田中ら 1993）。また、 ‘ワセコガネ’ の難裂莢性は中国品種 ‘Zihua4 (紫花 4 号)’ に
由来する（日本豆類基金協会 1991）。カナダ品種 ‘Harosoy’ は、モザイクウイルス抵抗性の
導入を主な目的として導入された。これら複数の難裂莢性品種の導入経歴が存在する一方で、
本州での栽培に適する品種への難裂莢性の導入は限定的であった。 
育種の現場において、病害抵抗性 DNA マーカーと共に難裂莢性 DNA マーカーを利用す
ることで、育種効率の改善につながると期待される。但し、米国品種 ‘Young’ に由来する難
裂莢性の QTL が qPDH1 と同じ領域に座上する（Bailey et al. 1997）一方で、その他の米国





由来する難裂莢性 QTL 領域を明らかにすることを目的とした。 
 




１）‘トヨムスメ／Harosoy’ の交雑に由来する F5 世代 RILs および F2 集団 
２）‘カリユタカ／Harosoy’ の交雑に由来する F2 集団 
３）‘カリユタカ／ハヤヒカリ’ の交雑に由来する F2 集団 
４）‘ワセコガネ／ユキホマレ’ の交雑に由来する F2 集団 
５）‘カリユタカ／サチユタカ’ の交雑に由来する F2 集団 

















F2 集団の各個体については、各個体から 10～20 莢をサンプリングした。また、RILs につ





裂莢率の統計解析は、アークサイン変換後に SAS 統計パッケージ（SAS Institute 1996）の
一般線形回帰モデルを用いて一元配置の分散分析を実施した。 
 
5) DNA マーカー解析 
DNA 抽出については、Funatsuki et al. (2005) の手法に従い、葉もしくは種子から抽出し、
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PCR および電気泳動は Funatsuki et al. (2005) および Ikeda et al. (2009) の手法に従い実施
した。‘カリユタカ／サチユタカ’ および ‘ワセコガネ／サチユタカ’ の交雑に由来する F2 集
団については、連鎖群 J（qPDH1 が座上）のみの解析を実施し、それ以外の材料については
全ゲノム領域を対象に解析を実施した。 
DNA は前述の通り、種子もしくは葉から Funatsuki et al. (2008) の手法に基づいて抽出し
た。SSR マーカーを用いた PCR、および電気泳動については、前述の Funatsuki et al. (2005)
の手法に加えて、Ikeda et al. (2009) の手法に基づいて、使用するサーマルサイクラーに、
384-well thermal cycler (GeneAmp PCR System 9700, Applied Biosystems, Foster City, CA, 




‘トヨムスメ／Harosoy’ の F2 集団については、既報の文献でダイズ連鎖群の構築に用いら
れた SSR マーカー（Yamanaka et al. 2001、Song et al. 2004）の内、位置的な重複が無く、多
型が認められた 161 個の SSR マーカーを用いてジェノタイピングを実施した。各個体の遺伝
子型については「MAPMAKER/EXP 3.0b」(Lander and Botstein 1989) を用いてマーカー間





した。なお、F2 集団および RILs の連鎖距離の計算には、それぞれ Kosambi 関数および Haldane
関数を使用した。 
 
7) QTL 解析 
裂莢性の QTL 解析については、裂莢率（%）をアークサイン変換した値を用いて実施した。
個別マーカーについての統計解析は、「MapManagerQTX」を用いて実施し、Composite 
interval mapping (CIM) 法により解析を行った。CIM 解析では「QTL Cartographer ver.2.5」
(Wang et al. 2007, http://statgen.ncsu.edu/qtlcart/WQTLCart.htm) の Model 6 を用い、遺
伝背景のコントールとして、10cM のウィンドウサイズで 5 個のマーカーを設定し、2cM 間




２－２－２  結果 
1) ‘Harosoy’に由来する難裂莢性の QTL 解析 
‘トヨムスメ／Harosoy’ の交雑に由来する F2 集団では、合計 2,780cM の連鎖地図を構築す
ることができたが、多型を示すマーカーが得られない領域が複数存在し、全 20 本の染色体が
26 連鎖群に分割された。この連鎖地図を用いて CIM 解析を行ったところ、Permutation-test
による閾値は LOD = 3.8 となり、連鎖群 J（第 16 染色体）および連鎖群 A2（第 8 染色体）
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に QTL が検出された。連鎖群 J に検出された QTL は、qPDH1 の近傍領域であり、LOD = 
10.2、寄与率は 31%であった（Table 2-2-2）。さらに、この QTL の検証として、同じ組合せ
に由来する F5 世代 RILs を用いた解析の結果、qPDH1 近傍の Satt621 のみに QTL が検出さ
れ、LOD = 9.7、寄与率は 34%であった（Table 2-2-2）。 
 
2) その他の遺伝資源に由来する難裂莢性の QTL 解析（連鎖群 J） 
‘Harosoy’ に由来する難裂莢性 QTL についても ‘ハヤヒカリ’ と同様に、qPDH1 近傍領域
に座上することが示唆されたため、その他の難裂莢性品種を用いた F2 分離集団については、
連鎖群 J のみについて検証を行った。その結果、‘カリユタカ／サチユタカ’ の交雑に由来す
る F2 分離集団については、LOD 値のピークは Satt620 と Sat_350 の中間に検出され、LOD 
= 50.1 であった（Fig. 2-2-1）。同様に、‘ワセコガネ／サチユタカ’ の交雑に由来する F2 分離
集団についても同じ領域にピークが確認され、LOD = 42.6 であった（Fig. 2-2-1）。 
F2 集団を用いた QTL 解析の結果から、難裂莢性アリルが劣性を示すことが示唆された 
（Table 2-2-2）。また、遺伝子型間の裂莢率を比較したところ、ヘテロ型グループの裂莢率が
易裂莢性の親品種型グループと同様の値を示した（Fig. 2-2-2）。これらのデータから、これら
の難裂莢性 QTL は劣性効果を有することが示唆された。 
 
3) SSR マーカーを用いた対立性検定 
‘SJ2’ に由来する難裂莢性遺伝子と比較するため、片親を ‘SJ2’ 由来の難裂莢性品種、もう
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２－２－３  考察 
ダイズの裂莢性については、品種間差異が大きいことが複数報告されている（Caviness 
1965）。また、裂莢性の異なる品種間の交雑に由来する分離集団を用いた QTL 解析から、難
裂莢性に寄与する主要な QTL が存在することが報告されている（Bailey et al. 1997、Funatsuki 
et al. 2006）。本研究では、‘トヨムスメ／Harosoy’ の交雑に由来する F2 集団を用いた QTL 解
析により、主要な QTL を検出した。この F2 集団を用いて構築した連鎖群の規模 2,780cM に
ついては、従来の報告 (Yamanaka et al. 2001、Song et al. 2004）の 90％以上であることから、
ほぼ全ゲノムについて QTL の存在を検討できたと考えられる。‘カリユタカ／サチユタカ’、
および ‘ワセコガネ／サチユタカ’ の交雑に由来する F2 集団については、連鎖群 J のみを対象
として解析を実施したが、検出された QTL のLOD値および寄与率が十分に大きいことから、
他の領域には主要な QTL は存在し得ないと考えられる。全体を通して、一つの主要な QTL
と複数の効果の小さい QTL の存在が示唆された。この主要な QTL については、Bailey et al. 
(1997) および Funatsuki et al. (2006) によって報告されている通り、両者が用いた遺伝資源
は異なり、QTL 最近傍の DNA マーカーも異なるが、両者は近接し、qPDH1 領域に位置す
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間に有意な裂莢率の差異は認められず、 ‘ハヤヒカリ’、 ‘カリユタカ’ および‘ワセコガネ’ の
保有する難裂莢性遺伝子はいずれも qPDH1 領域に座上することが示唆された。qPDH1 領域
の SSR マーカーである、Sat_366、Satt621、Sat620 については、品種育成における MAS に
利用可能な DNA マーカーと考えられる。qPDH1 の効果は大きいが、その他にも効果の小さ
い複数の QTL が存在する可能性がある。Tsuchiya et al. (1986) および Bailey et al. (1997) 
は、連鎖群 J 以外の領域にも効果の小さい複数の QTL が存在する可能性について報告してい
る。本研究においても、 ‘トヨムスメ／Harosoy’ に由来する分離集団について、効果の小さ




られる。qPDH1 近傍の DNA マーカーは、難裂莢性品種と易裂莢性品種間の交雑に由来する
多様な分離集団において、MAS に利用することが可能である。難裂莢性が劣性遺伝であるこ























































































































































































































































































































































































































































































































































































































































２－３  難裂莢性品種の導入による収量の安定化 
これまでに、難裂莢性遺伝子 pdh1 およびその近傍の塩基配列の多型に基づく DNA マーカ
ーを利用して、難裂莢性に関与する QTL が座乗する染色体断片を ‘フクユタカ’ および ‘サ
チユタカ’  に、戻し交雑により置換した難裂莢性品種 ‘フクユタカ A1 号 (旧、関東 120 号) ’ 






本研究では ‘フクユタカ’ および ‘サチユタカ’ と、その裂莢性を改善した ‘フクユタカ A1
号’ および ‘サチユタカ A1 号’ を、異なる 5 県において大規模栽培するとともにコンバイン
収穫試験を行い、難裂莢性新品種への更新の効果について検証した。 
 
２－３－１  材料および方法 
1) 植物材料 
‘サチユタカ’および‘フクユタカ’ を反復親として、いずれも MAS と 5 回の戻し交雑によ
り、それぞれ北海道育成の大豆品種 ‘ハヤヒカリ’ 由来の難裂莢性を導入した‘サチユタカ A1






各栽培試験は、Table 2-3-1 に示す各県の現地圃場および農研機構作物研究所の試験圃場 
(作物研圃場) において実施した。現地試験におけるその他の耕種概要およびコンバイン収穫
条件については、それぞれの地域の慣行法に従った(Table 2-3-1)。 
コンバイン収穫に伴う調査の工程については Fig. 2-3 に示す通りである。「収穫前調査区」、
「排出損失調査区」、「収穫後調査区」 を設置し、生育特性および収量損失に関する調査を実
施した。各試験における調査区の詳細は Table 2-3-2 に示す通りである。成熟期から収穫まで
の期間は、現地圃場では約 2～4 週間、作物研圃場では刈遅れ時の収量損失程度を評価するた
めに約 6 週間とした。裂莢による収穫時の損失に関連する用語として、以下の定義を用いた。 
1. 自然裂莢率（Pod shattering rate before harvesting）：コンバイン収穫前に裂莢してい
た莢の割合 (％、個体別に調査) 
2. 自然裂莢損失（Yield loss before harvesting）：コンバイン収穫前に「収穫前調査区」 の
土壌表面に粒として落下した単位面積あたりの子実の重量 (g m-2) 
3. 排出損失（Discharge loss）：コンバインが「排出損失調査区」 を通過する際に、後部
の排出口から排出される子実の重量で、莢として排出された子実および粒として排出
された面積あたりの子実の合計 (作物研のみで実施)(g m-2) 
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4. 全裂莢損失（Total yield loss caused by shattering）：コンバイン収穫後に粒として「収
穫後調査区」 の土壌表面に落下および土壌表層に埋没していた面積あたりの子実の
重量 (g m-2) 
5. 収穫時裂莢損失（Yield loss caused by shattering at harvesting）：全裂莢損失と自然裂
莢損失の差分として算出された単位面積あたりの子実の重量 (g m-2) 
6. コンバイン収量（Machine harvested yield）：各品種・系統について栽培面積全体にお
けるコンバインで収穫した面積あたりの子実の重量 (g m-2) 








子実のタンパク質含有率については、近赤外分光光度計 (FOSS、Infratec 1241 Grain 






統計処理については、各試験の収量等の形質データについて、‘サチユタカ A1 号’ と ‘サチ
ユタカ’ を ‘サチユタカ’ 群、‘フクユタカ A1 号’ と ‘フクユタカ’ を ‘フクユタカ’ 群として、






２－３－２  結果 
1) 生育特性 
概して、‘サチユタカ A1 号’ ‘フクユタカ A1 号’ については、生育特性および子実品質関連
形質について、元品種と大きな差異は認められなかった。一方、難裂莢性戻し交雑品種の裂
莢性程度は元品種に比べて小さく、収量損失の軽減が認められた。 
難裂莢性品種である ‘サチユタカ A1 号’ のコンバイン収穫における子実収量は原品種より
も有意に高く、両品種の収量が低かった 2012 年の岡山現地圃場および 2012 年の兵庫現地圃
場では、両品種の収量が高かった 2013 年の岡山現地圃場および 2013 年の作物研圃場に比べ




2013 年の愛知現地圃場では品種間差異が拡大し、‘フクユタカ A1 号’ が多収となった (Table 
2-3-3)。主な生育特性 (主茎⾧、分枝数、主茎節数、最下着莢節位高) および子実特性 (100
粒重、タンパク質含有率) については、難裂莢性品種と原品種の間に有意な差異は認められ











(Table 2-3-3)。一方、自然裂莢損失については ‘フクユタカ’ 群のみに有意な差異が認められ、
‘サチユタカ’ 群では有意な差異が認められなかったが、両品種群とも難裂莢品種では自然裂
莢損失がほぼ発生しない傾向が観察された (Table 2-3-3)。作物研圃場において測定された排




しても 3％以下であった (Table 2-3-3)。 
 
２－３－３  考察 


















きかった。特に ‘サチユタカ A1 号’ では、本研究において、原品種と比較して 40％以上の減
収軽減効果が認められた (Table 2-3-3)。‘フクユタカ’ 群では試験数が少ないことと全体的に
収量損失が少なかったこともあり、統計的に有意な減収軽減効果の差異が認められなかった
が、‘サチユタカ’ 群に類似する傾向が観察されていることから、より裂莢しやすい条件下で







城田ら (2003) が、‘フクユタカ’ を用いた試験において、自然裂莢損失は圃場間や年次の変
動が大きく、年次によってはほとんど裂莢しないことがあるという報告と一致する。難裂莢
性品種への置き換えは、刈り遅れによる収穫損失を軽減することで、収量安定性を改善する
効果があると考えられる。ただし、‘サチユタカ A1 号’ については自然裂莢損失率が少ない
試験においても原品種より多収となっていることについては、難裂莢性以外にも品種として 





































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































1. Designation of survey area (Details are described in Table and figures at lower right)
Designation of "Survey plot
for before harvesting" Survey plots (n=4) were designated for each cultivars.
Designation of "Survey plot
for discharge loss"
"Survey plots for discharge loss" were designated
ahead (10m - 20m) of "Survey plot for before
harvesting" for each cultivars (conducted only in
NICS).
Designation of "survey plot
after harvesting"
"Survey plots after harvesting" was  memorized with
spray lacquer to the ground. In order to avoid effects
from "Survey plot for before harvesting", this plot was
located diagonally in farmar's field.
2. Survey for befor harvesting
Plant sampling
Every plant in the "Survey plot for before harvesiting"
was sampled.
Field agronomic traits
10 plants among the samples were measured for
agronomical traits, and 4 plants among the 10 plants
were measured the number of total pods and
dehisenced pods.
Collection seeds from the
ground
Every seeds droped on the ground were collected as
"Yield loss before harvesting".
3. Survey for discharge loss (This step was conducted only in NICS.)
Collection plant residue
Plant residue discharged from the machine while
moving forward above "Survey plot for discharge loss"
was collected with large vinyl sheet.
Collection seeds from plant
residue
Collected plant residue was thrown into a threshing
machine, and seeds contained in the residue were
collected.
4. Survey for after harvesting
Redesignation of "Survey
plot for after harvesting"
After harvesiting, "Survey plot for after harvesting "
was redesignated.
Collection seeds from the
ground
Every seeds droped on the ground were collected as
"Yield loss after harvesting".
5. Measurment and analisis
Measurement of harvested
seeds
"Total seed weight" harvested by harvesting machine
were measured for each cultivar.
Calculation of yield losses
"Yield loss before harvesting", "Yield loss after
harvesting" and "Discharge loss" were measured and
calcurated as yield loss rate.
Fig.2-3. Survey process of field agronomic traits and yield losses
65 
 
第３章  青立ち性の改善による収量の安定化に関する遺伝・育種学的研究 
３－１  早晩性改変に伴う青立ち性およびその他の栽培特性の変化 
大豆の青立ち障害（Green Stem Disorder; GSD）は莢先熟とも呼ばれ、大豆栽培における
重要な問題である。青立ちが発生した際には、莢が成熟しても茎葉部が枯れずに残り、大豆
が青立ちしている状態で、機械収穫を行うと、茎葉部の汁液が種皮に付着し、子実の外観品










て小さい時に引き起こされる（Egli and Bruening 2006、Shiraiwa et al. 2005）と説明されて
いる。また、青立ちに関連する障害として、虫害が成熟期の遅延に影響すること（Boethel et 


























Cober and Morrison (2010) は大豆品種 ‘Harosoy’ の早晩性を改変することで幅広い緯度





大豆の早晩性遺伝子座として、E1 から E10 および J が報告されており (Samanfar et al. 
2017)、その他にも多数の早晩性に関与する QTL の存在が報告されている（Watanabe et al. 
2012）。それらの中で、E1、E2、E3、E4 については、国内品種における早晩性の差異に係わ
る主要な遺伝子座であり、それぞれ原因遺伝子が特定されていることから遺伝子上に設計さ
れた高精度な DNA マーカーを用いた選抜が可能となっている (Tsubokura et al. 2014)。 
 
３－１－１  材料および方法 
1) 植物材料 
‘エンレイ’ の E2 座および E3 座を改変した NILｓの作成には、晩生型 E2 を ‘サチユタカ’ 
から、晩生型 E3 を ‘フクユタカ’ から連続戻し交雑により導入した。戻し交雑および選抜経




はできる限り ‘エンレイ’ に近づいた個体を花粉親として交配に用いた。‘サチユタカ’ は ‘フ
クユタカ’ に ‘エンレイ’ を 2 度交配した後代から育成された品種である。‘エンレイ’ 、‘サチ
ユタカ’、‘フクユタカ’ の E2 座および E3 座の早晩性遺伝子型は、「E1, e2-ns, e3-tr, E4 (以降
E1, e2, e3, E4 と表記)」、「E1, E2, e3-tr, E4 (以降 E1, E2, e3, E4 と表記)」、「E1, E2-dl, E3-Mi, 
E4  (以降 E1, E2, E3, E4 と表記)」であり、‘フクユタカ’ はいずれも晩生型アリルを有する
が、‘サチユタカ’ は E3 座が早生型、‘エンレイ’ は E2 および E3 座が早生型である（Tsubokura 
et al. 2014）。 
また、‘フクユタカ’を反復親として、‘ハヤヒカリ’に由来する e2 および pdh1 を導入するこ
とにより早生化した ‘作系 168 号 (フクユタカ_e2 )’ を育成した。戻し交雑は e2 保有系統
（BC7）と pdh1 保有系統（BC9）に分けて実施し、両系統の交雑後代から e2 および pdh1 を
保有する個体の選抜を実施した。 
 
2) DNA マーカー解析 
E2 座および E3 座の遺伝子型判別については、E2 座および E3 座近傍領域の配列情報に基
づく DNA マーカー（Table 3-1-2）を複数設計し MAS に用いた。また、全ゲノムをカバーす
る SSR マーカーパネルとして、‘エンレイ’ と ‘フクユタカ’ の間に多型性を示す SSR マーカ
ー（Hwang et al. 2009）を、およそ 12cM 間隔で合計 245 個選択して用いた。鋳型 DNA は




以下の通り Sayama et al. (2011) の手法に基づいてサンプルの多型判別を実施した。PCR は
50 nM の蛍光標識プライマーペア、5ng の鋳型 DNA、2.5 μl の 2×Qiagen Multiplex PCR 
Master Mix (Qiagen, Hilden, Germany) を含む、合計 5.5μl の混合液を、サーマルサイクラ
ー、GeneAmp PCR System 9700 thermal cycler (Applied Biosystems, Foster City, CA, USA) 
を用いて行った。温度サイクルは、95℃・15 分、（95℃・30 秒、50℃・90 秒、60℃・90 秒）
×35 サイクル、60℃・30 分とした。反応後の 1μl の混合液と、0.3 μl of GeneScan 600 LIZ 
Size Standard (Applied Biosystems) お よ び 、 10 μ l の Hi-Di ホ ル ム ア ミ ド (Applied 
Biosystems) を混合し、95℃・3 分間の加熱後、4℃に急冷して保存した。増幅されたフラグ
メントのサイズ解析は、3730 DNA Analyzer (Applied Biosystems) により、36cm の Capillary 
Array および POP-7 Polymer (Applied Biosystems) を用いて行った。 
 
3) 栽培試験 
‘エンレイ’ 早晩性 NILs の栽培試験は、2009 年および 2010 年にかけて Fig. 3-1-1 および
Table 3-1-3 に示す 5 試験地（新潟県、⾧野県、香川県および茨城県内の 2 試験地）において
実施した。栽培条件は各試験地における慣行法に従った。‘エンレイ’ および ‘エンレイ_E2 ’ 
については、全ての試験において供試した。‘エンレイ_E3 ’ については、作物研において 2009
および 2010 年、香川県において 2010 年に供試した。なお、各品種・系統は、大豆品種育成
の中期世代の収量性を評価するための手法に基づき、2 反復での試験を実施した。 












たりの子実重を 15％の含水率に換算した重量とした。100 粒重は 2 度計測した値の平均値を
用いた。子実のタンパク質含有率については、近赤外分光光度計（Infratec 1241 Grain 







下の基準に基づき評価した（Photo. 3-1）。0 : 葉身および葉柄は脱落し、主茎は乾いて褐色を
71 
 
















３－１－２  結果 
1) 晩生化系統の育成 
全ゲノム領域をカバーする 245 個の SSR マーカーの内、‘エンレイ’ と ‘フクユタカ’ の間
72 
 
では、206 個が多型を示した。BC2F1 世代の材料では、その 206 個のマーカーの中で、‘サチ
ユタカ’ からの戻し交雑では 12 個（8 染色体）、‘フクユタカ’ からの戻し交雑では 51 個 （17
染色体） のマーカーが遺伝子供与親型を示した。さらに、BC3F1 世代では、‘サチユタカ’ か
らの戻し交雑では目的領域以外には ‘サチユタカ’ 型を示す領域が見当たらない 1 個体が得
られたため、その自殖世代から目的領域を固定した BC3F2 世代の固定系統を NIL ‘エンレイ
_E2 ’ とした。 ‘フクユタカ’ からの戻し交雑では、BC4F2 世代の固定系統を同様に NIL ‘エ
ンレイ_E3 ’ とした（Table 3-1-1）。 
 
2) 早晩性遺伝子座の開花、成熟および子実収量に及ぼす効果 
E2 および E3 を導入した両系統とも、‘エンレイ’ と比較して開花の晩生化が認められた 
（Table 3-1-4、Table 3-1-5、Table 3-1-6）。同様に、登熟期間および生育期間全体について
も ‘エンレイ’ と比較して E2 を導入した系統では延⾧効果が認められたが、いずれも試験と
の交互作用が存在した（Table 3-1-5）。晩生型 E2 アリルの効果は、比較的⾧日条件であった
新潟県、⾧野県、茨城県（水戸市）において有意であり、比較的短日条件であった香川県と茨
城県 (つくばみらい市、晩播）における試験では E2 アリル間の差異は認められなかった (data 
not shown）。晩生型 E3 アリルの登熟期間および生育期間全体に及ぼす効果については有意





‘エンレイ’ の間には品種間差異が認められた（Table 3-1-5、Table 3-1-6、Fig. 3-1-2）。一方、
短日条件下では 両晩生化系統と ‘エンレイ’ の GSD index の差異が拡大し、晩生化系統が相
対的に低い GSD index を示した (Table 3-1-8）。2010 年のつくばみらい市における試験では、
‘エンレイ’ の生育量関連形質および子実収量は特に低い値を示し、逆に GSD index は大きな
値を示した（Table 3-1-4、Table 3-1-8）。 
子実収量に関して、‘エンレイ_E2 ’ は短日条件下において相対的に多収となり、‘エンレイ’ 
は⾧日条件下において相対的に多収となった (Table 3-1-4)。‘エンレイ’ と ‘エンレイ_E2 ’ 
の収量性の順序に着目し、全ての試験を「南寄り／短日条件」と「北寄り／⾧日条件」に二分
し、早晩性と子実収量の関係について解析した場合、開花まで日数と子実収量について、「南
寄り／短日条件」で正の相関関係が認められた（Table 3-1-7, Fig. 3-1-3）。生育期間と子実収
量についても同様の傾向が認められたが有意差は認められなかった。一方、北寄りの３試験












３－１－３  考察 
1) 全ゲノム領域を対象とした MAS による準同質遺伝子系統の開発 
本研究では、全ゲノム領域を対象に MAS を実施することで、遺伝子供与親に由来する領域
の分布と割合を把握することが可能であった。Table 10 に示すように、MAS を用いた戻し交































































寺市における試験において ‘エンレイ_E2 ’ の収量性は、収量性に優れる主力品種 ‘サチユタ










































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































Fig. 3-1-4. GSD incidence for 'Fukuyutaka' and it's NIL 
of early flowering gene e2. 
Significantly different from each other at 5% level (t-









告されている（古屋・梅崎 1993、Hill et al. 2006、松本ら 1986、望月ら 2005、Pierce et al. 
1984）。また、青立ちに関係する生育特性として、無限伸育性型の方が有限伸育性型に比べて






一方、‘東北 129 号’ は難裂莢性およびダイズモザイクウイルス（レース C,D）抵抗性を有す
る多収系統であり、青立ちしにくい特性を有し、近年栽培面積を急速に拡大しつつある新品
種 ‘里のほほえみ’ の母本でもある（菊池ら 2011）。生育特性としては、‘東北 129 号’ は青
立ちしにくい性質を有する点が ‘タチナガハ’ と大きく異なるが、成熟期、タンパク含有率お





ち指数および生育特性の調査を実施し、その結果について QTL 解析を実施し、１) 青立ち耐
性に寄与する QTL 領域の探索、２) 検出された QTL 領域がその他の生育特性へ及ぼす効果
を確認することを目的とした。 
 
３－２－１  材料および方法 
1) 植物材料 
‘タチナガハ／東北 129 号’ の交雑に由来する F2 分離集団に由来する RILs を作成した。こ
の RILs は F2 個体に由来する Single seed descent (SSD) 法により育成した F6 世代であり、確
率的に全染色体領域について 99％以上固定していると判断した。この F6 世代系統を集団採
種し、以降の表現型調査、DNA 解析、および QTL 解析に用いた。 
RILs の中で、青立ち指数に最も効果の大きい QTL 領域が遺伝的に分離するヘテロ自殖集
団（Heterogeneous inbred family; HIF) については、RILs の中から DNA マーカー遺伝子型
に基づいて選抜した。該当 QTL 領域の効果の検証に当たっては、この HIF を、該当 QTL 領
域を除くほぼ全ての染色体領域の遺伝子型が固定化されている NILs として供試した。 
2009 年に HIF を 49 個体（ホモ型およびヘテロ型を含む）と両親品種を栽培し、それらを
個体別に採取し、2010 年に個別の系統として栽培した。生育特性の調査には、両親品種型に
固定した系統のみ用いた。2011 年には両親品種型に固定した 2 グループ (‘タチナガハ’ 型お




生育特性の調査は 2005 年から 2011 年にかけて、作物研究所の試験圃場「谷和原圃場（茨
城県つくばみらい市）」および「観音台圃場（茨城県つくば市）」において実施した。播種日お
よび供試した材料の世代は Table 18 に示す通りである。両試験圃場の土壌とも「黒ぼく土」
である。谷和原圃場では畝間 70cm×株間 13cm、観音台圃場では畝間 70cm×株間 10cm と
した。RILs は 1.5m 畦で反復無し、2 粒播種した後、初生葉展開後に間引きを行い 1 本立て
とした。HIF に由来する NILs については、2009 年には分離集団として栽培、2010 年には各
系統を 2m×1 畦×1 反復で栽培、2011 年には各グループを 0.65ｍ×1 畦×15 反復で栽培し
た。施肥は、谷和原圃場では N : P2O5 : K2O = 3 : 20 : 10 (g/m2)、観音台圃場では N : P2O5 : 
K2O = 3 : 10 : 10 (g/m2) を播種の約 1 週間前に全層施肥とした。播種後に土壌処理型の除草















率、脂質含有率について調査を実施した (Table 3-2-5)。HIFs の全子実重については、2009
年には各個体について、2010 年および 2011 年には群落として調査した。子実成分について
は、近赤外分光光度計 （Infratec 1241 Grain Analyzer; FOSS Tecator AB, Höganäs, Sweden） 




を大幅に減少させる効果を期待したものである。摘莢処理は 1cm 以上の莢を対象とした。 
 
5) DNA マーカー解析 
ゲノム DNA の抽出は、F9 世代の RILs の若い葉から抽出した。DNA 抽出、PCR および増
幅産物の解析については、前述の Sayama et al.（2011）の手法に基づいて実施した。全ゲノ





6) QTL 解析 
連鎖地図は Antmap（Iwata and Ninomiya 2006）で Kosambi 関数を用いて構築した。QTL





検出された QTL 領域の効果を検証するため、RILs を各 QTL 領域の最近傍 SSR マーカー
の遺伝子型に基づいてグループ分けし、遺伝子型間の青立ち発生率の平均値の差異を t 検定
により解析した。さらに、効果が最も大きい QTL 領域が、その他の生育特性に及ぼす影響に
ついて調査するため、NILs についても同様に QTL 領域の遺伝子型でグループ分けし、青立
ち指数、およびその他の生育特性の平均値の差異を比較した。その際、連続値については t 検
定を用い、離散値については Wilcoxon 検定を用いた。QTL 解析以外の統計処理については、
5％有意水準を採用し、SPSS 17.0 (SPSS 2008; SPSS Inc, Tokyo, Japan) により実施した。 
さらに、検出された QTL 領域の汎用性を確認するため、‘サチユタカ’ および ‘エンレイ’ 
を反復親として、それぞれ 5 回の戻し交雑により ‘東北 129 号’に由来する低青立ち性型の





３－２－２  結果 
1) 連鎖地図の構築 




2) 青立ち性関連 QTL 
青立ち性に関する形質として、青立ち指数および青立ち発生率の両形質について、主要な
QTL が連鎖群 H（第 12 番染色体）上に検出された（Table 3-2-2）。谷和原圃場および観音台
圃場における青立ち指数の分布は Fig. 3-2-1 に示す通りであり、青立ち指数および青立ち発
生率の平均値について、観音台圃場と比較し、谷和原圃場の方が高い傾向であった。青立ち
発生率に関して２個の有意な QTL が検出され、それぞれ qGSD1 (連鎖群 H) および、qGSD2
（連鎖群 F）と命名した (Table 3-2-2)。青立ち指数については 6 個の QTL が検出され、連
鎖群 L に検出された QTL については再現性が認められたことから qGSD3 と命名した 
(Table 3-2-2)。青立ち性に関するこれら 2 形質について、その他にも複数の QTL が検出さ
れたが、擬陽性を除外するために再現性の低い QTL については詳細な検討は見送り、以降は
主要な 3 個の QTL に的を絞って解析を実施した。 
これら主要な 3 個の QTL の青立ち指数に与える効果を検証するため、各 QTL について、
LOD 値のピークに最も近いマーカーの遺伝子型で RILs をグループ分けし、青立ち指数の平
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均値を比較したところ、各 QTL の効果の大きさは、qGSD1 > qGSD2 > qGSD3 の順であっ
た (Table 3-2-3)。これらの QTL については、いずれも ‘東北 129 号’ 型の RILs のグループ
で青立ち指数が有意に低かった (Table 3-2-3)。また、3 領域とも ‘東北 129 号’ 型である RILs
のグループでは、 ‘東北 129 号’ と同程度の青立ち発生率を示した (Table 3-2-3)。一方、3 領
域とも ‘タチナガハ’ 型である RILs のグループでは、‘タチナガハ’ と同程度の青立ち発生率
を示した  (Table 3-2-3)。 
 
3) 早晩性と青立ち性の関係 
開花まで日数については、qGSD3 近傍領域にのみ QTL が検出された (Table 3-2-2)。登
熟期間と開花まで日数は、qGSD1 と qGSD3 の近傍領域に検出され、qGSD1 が ‘東北 129
号’ 型のグループでは、登熟期間が有意に短縮する傾向が認められた (Table 3-2-1)。しかし、
qGSD3 が登熟期間に及ぼす影響は一定ではなく、開花まで日数とは一致しなかった (Table 
3-2-2)。qGSD3 領域の効果に関連して、この領域が ‘東北 129 号’ 型である RILs のグループ
では、全 10 試験の内、4 試験において有意に低い青立ち指数を示した  (Table 3-2-4)。また、
RILs の摘莢処理により青立ちを促進させた場合の効果として、青立ち指数の向上と併せて、
100 粒重およびタンパク含有率についても有意な増加効果が認められた (Table 3-2-5)。 
 
4) qGSD1 領域が分離する NILs を用いた検証 
qGSD1 領域について異なる NILs は、連鎖群 H の Satt469 から Sat_206 の間の領域 (14.8cM
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～64.8cM) が分離する単一の RIL 系統に由来する。青立ち指数、登熟期間、100 粒重、全子
実重、推定粒数について、遺伝子型間に有意な差異が認められ、qGSD1 領域が‘東北 129 号’ 
型である NIL では、青立ち指数の低下、登熟期間の短縮、100 粒重の減少、全子実重の増加、
推定粒数の増加、という傾向であった (Table 3-2-6)。一方、タンパク質含有率および脂質含
有率については、2011 年の試験でのみ有意差が認められた (Table 3-2-6)。開花まで日数に
ついては、2010 年および 2011 年とも有意な差異は認められなかった (Table 3-2-6)。 
‘エンレイ’ および ‘サチユタカ’ の戻し交雑系統である NILs ‘B101-004’ および ‘B102-
005’ については、青立ち指数に有意な差異は認められなかったが、原品種に対して青立ち指
数が若干軽減される傾向であった (Fig. 3-2-2)。 
 
３－２－３  考察 
1) 青立ち性に寄与する主要な QTL 
本研究により、‘東北 129 号’ が ‘タチナガハ’ よりも低い青立ち発生率を示す遺伝的要因
として、主要な 3 個の QTL 領域、qGSD1, qGSD2, および GSD3 の寄与が推定された。ま
た、これら 3 領域について、いずれも ‘東北 129 号’ 型である RILs のグループは、 ‘東北 129
号’ 型と同様の青立ち発生率を示し、いずれも ‘タチナガハ’ 型である RILs のグループでは 
‘タチナガハ’ と同様の青立ち発生率を示したことから、その他の染色体領域に同等以上の効








ーを用いた MAS は、低青立ち性品種開発を促進するために有用である。 
 
2) QTL 領域の多面的な影響 
検出された QTL 領域の多面的な影響については、連鎖不平衡もしくは原因遺伝子の多面
的な効果というどちらの原因であれ、品種開発において重要な問題である。青立ち性につい







3) qGSD3 と E3 座の関係 




影響が報告されている（McBlain et al. 1987）。E3 座の原因遺伝子は GmPhyA3 であり、開花
まで日数を指標としたマップベースクローニングにより Watanabe et al. (2009) により特定
されている。‘東北 129 号’ 型の qGSD3 は開花期の晩生化傾向を示すことから、晩生型 E3 の
効果であると予想される。しかし、登熟期間については効果の方向性が安定せず、むしろ登
熟期間の短縮効果が認められる事例が多い。したがって、晩生型 E3 を有すると予想される
‘東北 129 号’ 型で登熟期間が短縮する原因について検討が必要である。 
前述の通り、虫害については、成熟期の遅延に影響することが報告されている（Boethel et 
al. 2000）。また、干ばつストレスは茎の成熟を遅らせることが報告されている (坂下ら 2003）
ことから、シンクサイズがソースサイズに比べて小さい時に青立ち障害が引き起こされる




莢から水分が抜けるのを遅らせることも考えられる。したがって、‘東北 129 号’ 型の qGSD3
領域が概ね短い登熟期間と低い青立ち指数を示すことは、同一の遺伝子による多面的な影響


































2005 14-Jun RIL (F6) ○
2006 27-Jun RIL (F7) ○ ○ ○
2007 26-Jun RIL (F8) ○
2008 25-Jun RIL (F9) ○
2009 25-Jun RIL (F10) ○ ○ ○
2009 26-Jun HIF (F8) ○
2010 22-Jun RIL (F11) ○ ○ ○
2011 28-Jun HIF (F10) ○ ○ ○
2006 13-Jun RIL (F7) ○ ○ ○
2007 12-Jun RIL (F8) ○ ○ ○
2008 11-Jun RIL (F9) ○ ○ ○
2009 5-Jun RIL (F10) ○ ○ ○
2010 3-Jun HIF (F9) ○ ○ ○





1) GSD index was classified into six levels; 0: GSD tolerant, 5: GSD intolerant.
2) Number of days to flowering was defined as the number of days from the sowing date to the first
flowering date.
3) Seed-filling period was defined as a differentiation between the first flowering date and the maturity
date. The maturity date was defined as a date of the day when 80% plants had matured pods in a plot.

















F Satt114 89 3.2 qGSD2 +
H GMES6355 70 9.8 qGSD1 +
Kannondai (2009) F Flower color 30 4.4 -
Yawara (2009) F Satt114 80 2.9 qGSD2 +
Yawara (2005) H GMES6355 70 3.6 qGSD1 +
Kannondai (2006) H GMES6355 70 5.2 qGSD1 +
Kannondai (2007) H GMES6355 71 7.5 qGSD1 +
Yawara (2007) H Satt253 72 2.9 qGSD1 +
Kannondai (2008) H GMES6355 70 7.8 qGSD1 +
Kannondai (2009) H GMES6355 70 6.0 qGSD1 +
Yawara (2009) H GMES6355 71 8.2 qGSD1 +
Yawara (2010) H GMES6355 71 6.3 qGSD1 +
Kannondai (2007) K_2 GMES1010 2 5.6 -
Kannondai (2009) L E3 167 5.4 qGSD3 +
Yawara (2010) L E3 155 6.0 qGSD3 +
Kannondai (2006) L E3 162 34.7 qGSD3 -2.8 0.83
Yawara (2006) L E3 156 24.6 qGSD3 -2.9 0.70
Kannondai (2007) L E3 156 38.1 qGSD3 -2.9 0.81
Kannondai (2008) L E3 156 39.7 qGSD3 -2.4 0.81
Kannondai (2009) L E3 156 42.6 qGSD3 -3.4 0.81
Yawara (2009) L E3 156 28.4 qGSD3 -1.9 0.64
Yawara (2010) L E3 155 37.9 qGSD3 -2.8 0.73
Kannondai (2007) F Sat_375 107 3.6 qGSD2 1.9 0.03
Kannondai (2006) H GMES6355 71 7.5 qGSD1 2.1 0.18
Yawara (2006) H Sat_401 69 3.7 qGSD1 1.5 0.13
Kannondai (2007) H Sat_206 77 5.2 qGSD1 2.4 0.26
Kannondai (2008) H GMES6355 70 5.3 qGSD1 1.9 0.17
Yawara (2010) H Satt253 73 3.7 qGSD1 1.4 0.06
Kannondai (2009) L E3 156 11.0 qGSD3 6.8 0.28
Yawara (2009) L E3 168 5.8 qGSD3 -1.3 0.15
Yawara (2010) L E3 156 17.2 qGSD3 2.6 0.54
Yawara (2009) B1_1 GMES2543 61 3.5 -1.4 0.10
Kannondai (2007) F Sat_375 108 3.4 qGSD2 2.2 0.01
Yawara (2010) F Satt516 58 4.0 0.9 0.14
Kannondai (2007) H Sat_206 78 3.0 qGSD1 2.4 0.22
Kannondai (2008) H GMES6355 70 3.3 qGSD1 1.4 0.15
Kannondai (2009) H GMES6355 70 3.0 qGSD1 3.1 0.08
Yawara (2010) H Sat_401 68 3.5 qGSD1 0.8 0.08
Yawara (2006) J_2 Sat_224 35 3.0 1.6 0.09
Kannondai (2007) J_2 Sctt011 21 3.0 2.3 0.07
Kannondai (2006) L E3 164 10.3 qGSD3 -2.7 0.36
Yawara (2006) L E3 165 8.0 qGSD3 -2.2 0.46
Kannondai (2007) L E3 167 11.6 qGSD3 -3.7 0.39
Kannondai (2009) L E3 156 3.6 qGSD3 3.2 0.08
Yawara (2009) L E3 165 18.1 qGSD3 -2.9 0.46
1) GSD incidence was defined as an incidence ratio of ≥3 on the GSD index among experiments.
2) GSD index was classified into six levels; 0: GSD tolerant, 5: GSD intolerant.
3) Number of days to flowering was defined as the number of days from the sowing date to the first flowering date.
4) Seed-filling period was defined as a differentiation between the first flowering date and the maturity date. The maturity date was
defined as a date of the day when 80% plants matured in a plot.
5) Direction of the additive effect, where "+" and "−" indicate the increasing and decreasing effects of the allele from 'Tachinagaha',
respectively, for the traits. Values of additive effect and R2 for GSD incidence and GSD index could not be calculated because of
non-parametric method applied for QTL analysis for these traits.
Number of days to
maturity 4) (days)
Table 3-2-2. QTLs detected for the GSD index, GSD incidence, number of days to flowering, and seed-filling period for RILs derived
from a cross between the soybean breeding line 'Touhoku 129' and the leading cultivar 'Tachinagaha'
GSD incidence 1) (%)
GSD index 2)
(0–5)






































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































   
Table 3-2-5. Effects of pod removal treatment for agronomical traits of RILs (n=56).
Treatment
50% pods removed 3.4 ± 0.16 33.9 ± 0.47 44.0 ± 0.17
Control 2.4 ± 0.14 33.5 ± 0.45 43.7 ± 0.18
































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































0 1 2 3 4 5
GSD index
Fig. 3-2-1. GSD incidence and average values of the GSD index for each RIL derived from a cross 
between the soybean breeding line 'Touhoku 129' and the leading cultivar 'Tachinagaha' in Yawara (n=6 
years) or Kannondai  (n=4 years) 
A: GSD incidence, B: Average values of GSS index,  : 'Touhoku 129' ,     : 'Tachinagaha'. Numbers 






















Fig. 3-2-2. GSD incidence for leading cultivars and their 
NILs of "Tohoku 129" allele at qGSD1.
Not significantly different from the parental cultivar 
respectively at 5% level (t-Test, n=3). Error lines 
represent standard error of the mean.
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地域のほぼ全品種が、pdh1 を保有することが報告されている（Funatsuki et al. 2014）)。こ
れらの知見を基に、難裂莢性に寄与する DNA マーカーが開発され、日本国内の主力品種を
反復親とした戻し交雑によりタイ品種 ‘SJ2’ に由来する難裂莢性を導入した難裂莢性系統群
が開発された（山田ら 2013）。これら難裂莢性系統群の内、これまでに 4 系統が ‘サチユタ







難裂莢性の原因遺伝子については、Funatsuki et al.（2014）により原因遺伝子 pdh1 が単離











2016）。pdh1 を保有する北米地域の近代品種は、同様に pdh1 を保有する東南アジア地域の





































































































４－２ ダイズ育種における DNA マーカーの利用と将来展望 






















ダイズでは、戻し交雑により育成された国内品種として、‘サチユタカ A1 号’ および ‘フ
クユタカ A1 号’は、‘ユキホマレ R’、‘フクミノリ’ に次いで、それぞれ 3 番および 4 番目の
登録品種である。2018 年 11 月現在、‘ことゆたか’ および ‘エンレイ’ にそれぞれ難裂莢性
を導入した ‘ことゆたか A1 号’、‘えんれいのそら’ が開発されている。2000 年から 2015 年
にかけて登録された大粒黄大豆品種では、交配から登録まで平均で 13.9 年であるが、MAS














































難裂莢性品種開発の母本として用いた北海道品種 ‘ハヤヒカリ’ の難裂莢性は、タイ国品種 
‘SJ2’ に由来するが、難裂莢性品種はその難裂莢性の由来が異なっても qPDH1 近傍に難裂
莢性遺伝子を有することが明らかとなった。ここから得られた知見を基に開発された難裂莢
性 DNA マーカーを用いた戻し交雑により、主力品種 ‘フクユタカ’ および ‘サチユタカ’ に
導入した難裂莢性品種 ‘フクユタカ A1 号’ および ‘サチユタカ A1 号’ が開発された。これ
ら難裂莢性品種を用いた大規模ダイズ栽培試験により、pdh1 を利用した難裂莢性の付与に
伴う減収軽減効果が確認された。 
次に、青立ち障害の問題に対して、主力品種 ‘エンレイ’ の早晩性遺伝子 E2 座および E3




さらに、青立ちしにくい特性を有する ‘東北 129 号’ に由来する青立ちしにくい特性に着
目し、青立ちしやすい主力品種である ‘タチナガハ’ との交雑に由来する RILs を用いた複数
年次の複数試験における表現型値について QTL 解析を実施した。その結果、主要な 3 個の
QTL 領域、qGSD1, qGSD2, および qGSD3 が検出された。これら 3 領域について、いずれ
も’東北 129 号’ 型である RILs のグループは、 ‘東北 129 号’ 型と同様の青立ち発生率を示
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し、いずれも’タチナガハ’ 型である RILs のグループでは ‘タチナガハ’ と同様の青立ち発生











Soybean is a major legume crop worldwide and is used in a wide range of applications in the 
world. Soybean is processed into many foods including tofu, natto, miso, soy sauce in Japan. 
Soybean consumption is expected to increase in the future as the living standards of developed 
countries are improving and dietary habits become westernized and carnivorous. Under such 
circumstances, stabilization of soybean production in Japan is important for the stable supply 
of soybeans. The renewal speed of the leading cultivars in Japan is slow, and the seed yield is 
low at about 1.8t/ha. While various cultivation efforts have been taken, its effect has been 
limited. Thus, a genetic improvement is needed to break the current condition. 
Since domestic leading cultivars have pod shattering trait, harvest loss will occur when they 
are left in the field for a long time after maturity. Besides, due to climate warming in recent 
years, green stem disorder (GSD) of the leading cultivars have been a serious problem. 
Avoiding that the juice of the stem and leaf attach to the grain, harvest loss caused by pod 
shattering has been increasing due to the delay of harvesting. Thus, pod shattering tolerance is 
necessary. Regarding the improvement of GSD tolerance, fundamental solution by genetic 
development is necessary because the change in growth characteristics are accompanied to 
climate warming. Reduction of harvest loss may be more effective than increase of yield 
potential to aim for significant increase in short term. For traits dominated by a small number 
of genetic loci with large effect, backcrossing using DNA markers assisted selection (MAS) is 
effective also in soybean. 
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Firstly, we began to develop DNA markers associated with shattering resistance against the 
problem of harvest loss. The shattering resistance of the Hokkaido cultivar ‘Hayahikari’ used as 
a donor parent of backcrossing was derived from the Thai cultivar ‘SJ2’. And it was revealed 
that the causal genes of shattering resistance derived from every origin examined locate in the 
vicinity of qPDH1. By backcrossing using the DNA markers of shattering resistance, new 
shattering resistant cultivars ‘Fukuyutaka A1’ and ‘Sachiyutaka A1’ were developed. Large-scale 
cultivation experiments using these shattering resistant cultivars with pdh1 confirmed that the 
effect of lessening the loss due to the pod shattering. 
Secondly, for the problem of GSD, the late-flowering lines, ‘Enrei_E2 ’ and ‘Enrei_E3 ’, which 
replaced the maturity genes E2 and E3 of the leading cultivar ‘Enrei’ with late-flowering allele 
were developed. GSD index of the late-flowering lines tend to be lower as compared to the 
original variety ‘Enrei’. In addition, when ‘Enrei’ shows low yield and high GSD index in the 
south of the suitable cultivation area, the superiority of late-flowering lines became clear. 
Thirdly, focusing on GSD tolerance of ‘Tohoku 129’, field experiments were conducted using 
RILs derived from a crossing between a leading cultivar ‘Tachinagaha’ and the ‘Tohoku 129’. 
And QTL analysis was performed for the phenotypes. As a result, three major QTL regions, 
qGSD1, qGSD2, and qGSD3, were detected. Regarding these three regions, the group of RILs 
which is ‘Tohoku 129’ type in all QTLs showed the similar rate of GSD occurrence as that of 
‘Tohoku 129’. While, in the group of RILs which is ‘Tachinagaha’ type in all QTLs showed the 
similar rate of GSD occurrence as that of ‘Tachinagaha’. Thus, it was concluded that these 
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regions are the main QTL regions contributing to GSD. 
In conclusion, all the DNA markers developed in this study can be used in conventional 
breeding programs and breeding by backcrossing. Furthermore, as shattering resistance traits 
ensure the stable harvesting under severe environments, such as high temperature or drought 
condition in flowering period enhancing GSD, soybean breeders have to care more on these 
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